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das Principais Transições da Linhagem Hominínia
[What Makes us Human? Empirical and Evolutionary Bases of the
Main Transitions of Hominin Lineage]
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Resumo: A evolução da linhagem humana é um assunto de alta re-
levância para o entendimento da morfologia e do comportamento de
humanos modernos. Todavia, no Brasil há pouca produção bibliográ-
fica sobre o assunto e uma carência na formação de alunos versados
sobre esse tópico. Em continuidade aos esforços feitos por pesqui-
sadores como Paulo Abrantes, este texto trabalha com as principais
transições na linhagem hominínia, do momento de seu aparecimento
há cerca de sete milhões de anos na África até o surgimento do Homo
sapiens há 200 mil anos. A evolução humana é organizada aqui em
três grandes transições. A primeira delas foi o surgimento da bipedia
e a diminuição dos caninos. A segunda foi o surgimento das ferra-
mentas de pedra, a expansão do cérebro e a diminuição dental. E, a
terceira transição foi o surgimento do pensamento simbólico. Esses
tópicos são abordados em uma perspectiva evolutiva, dando ênfase
para evidências empíricas atuais sobre o assunto. Por fim, a evolução
humana é um tópico relevante para se discutir o papel da biologia
e da cultura em nossa espécie, sendo que ambas foram atuantes no
processo evolutivo de formação da nossa espécie.
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Abstract: The evolution of the human lineage is a highly relevant
subject for understanding the morphology and behavior of modern
humans. However, in Brazil there is little bibliographical production
on the subject and a lack of training of students about this topic. In
continuity with the efforts made by researchers like Paulo Abrantes,
this text deals with the main transitions in the hominin lineage,
from the moment of its appearance about seven million years ago
in Africa until the appearance of Homo sapiens 200 thousand years
ago. Human evolution is organized here in three great transitions.
The first one was the appearance of bipedal locomotion and the
diminution of canines. The second was the emergence of stone tools,
brain expansion and dental decrease. And, the third transition was
the emergence of symbolic thinking. These topics are addressed in
an evolutionary perspective, with emphasis on current empirical
evidence on the subject. Finally, human evolution is a relevant topic
to discuss the role of biology and culture in our species, both of which
were active in the evolutionary process of formation of our species.
Keywords: human evolution; theory of biological evolution; human
anatomy; biocultural adaptation; fossil record.
Introdução
A origem e evolução das ca-
racterísticas que nos distinguem
como seres humanos é uma ques-
tão extremamente relevante para
o entendimento das raízes bioló-
gicas e culturais do nosso com-
portamento. Por outro lado, há
pouca produção bibliográfica so-
bre o tema da evolução humana
no Brasil, principalmente no que
tange às conexões entre morfologia
e comportamento humano. Exce-
ções a esse panorama são os volu-
mes editados por Abrantes (2014a)
e Neves et al. (2015), que busca-
ram reunir material sobre o tema
em língua portuguesa. Ainda mais
problemático é a ausência desse
tópico na formação da maioria
dos alunos de graduação e pós-
graduação no Brasil, o que reflete
negativamente na compreensão de
importantes aspectos do compor-
tamento humano. Este texto visa
contribuir para a reflexão sobre o
tema da evolução humana, apre-
sentando as bases empíricas e evo-
lutivas dos principais traços que
nos distinguem como seres huma-
nos.
A escolha dos traços aqui elen-
cados não pretende de forma al-
guma esgotar os traços definido-
res da humanidade, mas sim re-
flete discussões históricas sobre o
tema, que frequentemente incluem
essas características como funda-
mentais na transição para a huma-
nidade. Seguindo discussões inici-
adas no trabalho de Darwin (1871)
e depois desenvolvidas ao longo do
século XX (Tattersall, 2009), este
texto abordará as seguintes carac-
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terísticas definidoras dos seres hu-
manos: bipedia, diminuição dos
caninos, fabricação de ferramen-
tas, expansão do cérebro, dimi-
nuição dental e pensamento sim-
bólico. Além do aspecto histó-
rico, a escolha desses traços tam-
bém é devida à relativa facilidade
com que eles podem ser reconhe-
cidos no registro paleoantropoló-
gico, seja através dos fósseis ou da
cultura material. Neste texto, es-
ses traços são organizados em três
grandes transições, que sintetizam
a compreensão recente da sequên-
cia de eventos envolvidos em nossa
trajetória evolutiva. Essa organiza-
ção não implica que a evolução hu-
mana ocorreu em três saltos discre-
tos, já que muitas dessas caracterís-
ticas surgiram ao longo de milhões
de anos em ritmos evolutivos dis-
tintos. Por outro lado, essa organi-
zação permite estruturar de forma
esquemática os principais momen-
tos de transição na nossa linhagem.
Este artigo apresenta uma primeira
parte que define as bases teóricas
utilizadas, seguida de uma seção
com conceitos básicos para a defi-
nição de nossa linhagem e a seguir
discute cada uma das três transi-
ções aqui propostas. Por fim, e
não menos importante, este texto
presta uma homenagem à obra de
Paulo Abrantes, discutindo em sua
parte final algumas ideias levanta-
das por ele à luz desse texto.
Teoria da evolução e evolução hu-
mana
A evolução biológica constitui a
base teórica deste artigo. Embora
a teoria contemporânea de evolu-
ção tenha como o seu maior expo-
ente o naturalista Charles Darwin,
ela inclui um corpo teórico que
tem sido construído desde o século
XVIII e que continua em transfor-
mação. A teoria sintética de evo-
lução, por exemplo, foi formulada
entre as décadas de 1930 e 1950,
e teve um papel crucial na jun-
ção das ideias de seleção natural de
Darwin e dos princípios da gené-
tica Mendeliana. A partir da teo-
ria sintética da evolução considera-
se que evolução biológica é consti-
tuída por quatro forças: mutação,
deriva genética, fluxo gênico e se-
leção natural (Ridley, 2004; Meyer
e El-Hani, 2005). Ao longo do sé-
culo XX, as discussões em teoria
evolutiva abordaram controvérsias
sobre o adaptacionismo, os níveis
de seleção natural, o ritmo da evo-
lução e a biologia do desenvolvi-
mento, formando um corpo teó-
rico complexo e robusto (Abran-
tes, 2011). Recentemente, mode-
los de evolução biológica que des-
tacam múltiplas heranças têm ga-
nhado força, sendo que a herança
biológica clássica é acompanhada
da herança epigenética, compor-
tamental e simbólica (Jablonka e
Lamb, 2005).
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A evolução humana é apenas
um caso dentre a enorme diver-
sidade de histórias evolutivas dos
organismos do planeta. Por ou-
tro lado, ela é um ótimo estudo
de caso para o entendimento das
relações gerais entre herança bi-
ológica e cultural, uma vez que
ambos os processos são atuantes
na nossa trajetória evolutiva (Da-
Gloria, 2009). Um outro motivo
para a relevância da evolução hu-
mana é o próprio entendimento
do comportamento humano, que
é crucial para as ciências sociais
e da saúde. Ao contrário do que
é postulado por alguns pensado-
res de que os seres humanos fun-
cionam por princípios especiais, a
teoria evolutiva tem mostrado que
todos os organismos vivos são co-
nectados pela ancestralidade co-
mum, aproximando os seres huma-
nos do restante dos organismos vi-
vos. Esse ponto tem sido exten-
samente desenvolvido desde o sé-
culo XIX, quando Huxley (1863) e
Darwin (1871) abordaram a cone-
xão dos humanos com outros ani-
mais, mostrando as semelhanças
e diferenças com outras espécies,
especialmente com primatas. Ao
contrário do que se postulava en-
tre os Darwinistas sociais do século
XIX, a teoria biológica de evolução
não defende uma linearidade pro-
gressiva das espécies e não hierar-
quiza os organismos em termos de
complexidade biológica (Freeman,
1974). Esses aspectos são muito re-
levantes para a evolução humana
na medida que nossa espécie não
está no ápice de uma hierarquia e
seus traços não devem ser entendi-
dos como teleológicos, ou seja, com
uma finalidade ou um objetivo.
A partir dessas considerações,
este texto busca delinear os tra-
ços que nos distinguem como li-
nhagem, enfatizando aspectos bio-
lógicos e culturais, e utilizando a
teoria biológica de evolução como
base teórica. Nesse ponto, o
texto aborda as evidências empíri-
cas recentes da evolução humana
ao mesmo tempo que as explica
usando o conceito de causas últi-
mas. Por esse conceito, procura-
se a razão evolutiva para a exis-
tência de um determinado traço
(Mayr, 1961). Além disso, embora
reconhecido a diversidade de for-
ças evolutivas atuantes para a ge-
ração do organismo biológico, este
texto enfatiza o conceito de seleção
natural e adaptação biológica, pois
eles parecem ser os conceitos mais
adequados para explicar a origem
dos traços aqui discutidos.
Estabelecendo conceitos básicos:
tempo, espaço e classificação
O primeiro passo para um en-
tendimento sólido da evolução hu-
mana é a definição de conceitos bá-
sicos de tempo, espaço e classifi-
cação. A relação evolutiva pró-
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xima entre os grandes símios afri-
canos e os humanos têm sido obser-
vada tanto no nível comportamen-
tal como anatômico desde o século
XIX (Huxley, 1863; Darwin, 1871).
No entanto, ao longo do século XX,
diversos autores defenderam que
nosso parente vivo mais próximo
poderia ser o gibão (Hylobates), o
orangotango (Pongo), o gorila (Go-
rilla) ou o chimpanzé (Pan). A evi-
dência conclusiva desse debate só
veio com o advento das técnicas
de biologia molecular na segunda
metade do século XX. O trabalho
clássico de Wilson e Sarich (1969)
apontou para a semelhança mole-
cular entre grandes símios africa-
nos e humanos, porém não foi con-
clusiva quanto a qual deles seria o
nosso parente evolutivo mais pró-
ximo. Nesse aspecto, o avanço téc-
nico na extração e sequenciamento
de DNA foi decisivo para a reso-
lução desse debate (Harris, 2015).
Usando 14 fragmentos indepen-
dentes de DNA, Ruvuolo (1997)
confirmou que somos mais próxi-
mos dos chimpanzés, depois dos
gorilas e por fim dos orangotangos,
confirmando de maneira sólida a
nossa conexão com os grandes sí-
mios africanos. Essa ordem de pa-
rentesco foi confirmada através de
sequências completas de alta co-
bertura do genoma de vários in-
divíduos dessas espécies (Prado-
Martinez et al., 2013). É impor-
tante destacar que o sequencia-
mento completo do genoma de um
indivíduo inclui cerca de três bi-
lhões de pares de bases, o que ga-
rante uma enorme quantidade de
informação comparativa para tra-
çar linhas de parentesco biológico.
A partir da confirmação do grau
de similaridade biológica entre os
grandes símios e os humanos, é
possível trabalhar com uma ta-
xonômica biológica dessas espé-
cies, utilizando-se de uma classi-
ficação baseada nos trabalhos de
Carolus Linnaeus no século XVIII.
Seguindo Wood e Harrison (2011),
hominínios são todos os indivíduos
da linhagem humana do momento
que viveu o último ancestral co-
mum com os chimpanzés (grupo
este que inclui os bonobos), até os
humanos modernos. Os hominí-
nios são classificados no nível de
tribo, que é o nível taxonômico
entre família e gênero. A linha-
gem dos chimpanzés, por sua vez,
está classificada na tribo panini.
Já a superfamília dos hominóides
inclui humanos, chimpanzés, go-
rilas, orangotangos e gibões e to-
das as suas linhagens fósseis. Essa
classificação é importante, pois re-
flete uma relação biológica pró-
xima com os chimpanzés, ou seja,
no nível de tribo, além de fornecer
uma denominação formal, que será
usada por todo esse artigo, para se
referir a nossa linhagem, a dizer, a
linhagem hominínia.
Uma vez definidas as linhagens
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hominínia e panínia, é preciso es-
tabelecer quando o ancestral co-
mum dessas duas linhagens viveu.
Os dados genéticos são novamente
decisivos na resolução dessa ques-
tão, pois eles permitem, usando
o genoma de espécies viventes,
a obtenção do tempo de coales-
cência dessas espécies, ou seja,
o momento que viveu o ances-
tral comum das espécies em ques-
tão. Para o cálculo da coalescência
é necessário estabelecer uma taxa
de mutação, que pode ser obtida
usando outros grupos de animais
que possuem registro fóssil bem
estabelecido (Harris, 2015). Na
prática, esses cálculos são bastante
imprecisos, fornecendo um inter-
valo de idade amplo, além de ta-
xas de mutação bastante variáveis
(Scally e Durbin, 2012). No caso
das linhagens panínia e hominí-
nia, dados genéticos de múltiplos
estudos têm chegado a um tempo
de coalescência entre 6 e 4 MAA
(milhões de anos atrás), além de
sugerirem que populações ances-
trais dessas linhagens trocaram ge-
nes por um período de cerca de 4
milhões de anos antes de se sepa-
rarem completamente entre 6 e 4
MAA (Patterson et al., 2006). Es-
sas datas, porém, contradizem pos-
síveis fósseis da linhagem hominí-
nia datados de antes de 6 MAA
(ver abaixo), e nos levam a ver es-
sas datas com algumas ressalvas.
De fato, estimativas considerando
tempos de geração mais longos dos
grandes símios obtiveram datas en-
tre 8 e 7 MAA para a separação en-
tre as linhagens (Langergraber et
al., 2012). Embora apresentando
uma alta imprecisão, as análises
de coalescência são um importante
guia para a identificação do mo-
mento de início da linhagem homi-
nínia, que parece ter ocorrido entre
8 e 4 MAA.
A última questão básica a ser
respondida é onde ocorreu o sur-
gimento da linhagem hominínia.
Com a definição dos grandes sí-
mios africanos (gorilas e chimpan-
zés) como os mais próximos bi-
ologicamente dos humanos, a hi-
pótese de surgimento da linhagem
hominínia na África ganha força.
Outra evidência que aponta forte-
mente para a África são os fós-
seis classificados como hominínios.
Entre 7 e 2 MAA, todos os fós-
seis da nossa linhagem são en-
contrados naquele continente, pa-
recendo sugerir que o início da
nossa linhagem realmente ocorreu
na África. No entanto, o regis-
tro fóssil na África entre 13 e 7
MAA é muito pobre, consistindo
apenas de poucos fragmentos fós-
seis de três gêneros: Nakalipithecus
(Kunimatsu et al., 2016), Samburu-
pithecus (Ishida e Pickford, 1997), e
Chororapithecus (Suwa et al., 2007),
além de alguns fragmentos de den-
tes encontrados em Ngorora, Quê-
nia (Pickford e Senut, 2005) e Ni-
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ger (Pickford et al., 2008). Esse
registro fóssil tem aumentado nos
últimos 20 anos, mas ainda assim
não é forte o suficiente para tra-
çar uma conexão entre os hominói-
des fósseis viventes antes e depois
de 7 MAA. Essa escassez de fósseis
na África é contrastada com uma
abundância de fósseis na Eurásia,
incluindo gêneros como Dryopithe-
cus, Ouranopithecus e Ankarapithe-
cus (Begun, 2016). Essa evidên-
cia fóssil tem levado alguns auto-
res a postularem que a nossa linha-
gem é oriunda da Europa e só de-
pois migrou para a África (Begun
et al., 2012). Fuss et al. (2017),
por exemplo, baseados em carac-
terísticas dentais de Graecopithecus
datados de 7,2 MAA e encontra-
dos na Grécia e Bulgária, propõem
que esse gênero apresenta traços de
anatomia dental de um ancestral
dos hominínios, embora haja pou-
cos fragmentos fósseis desse gê-
nero. De fato, a questão do local
de origem da nossa linhagem ainda
está em aberto. Embora haja muito
mais fósseis de hominóides na Eu-
ropa do que na África entre 13 e 7
MAA, é ainda razoável pensar na
África como o local de origem dos
símios africanos, e que o registro
fóssil africano ainda não tenha sido
devidamente explorado.
Primeira transição: bipedia e di-
minuição dos caninos
É difícil imaginar como seria
a morfologia do ancestral comum
dos chimpanzés e humanos. Pode-
se pensar nesse ancestral como
o intermediário dos dois grupos
viventes, ou, como usualmente
ocorre, imaginar o ancestral co-
mum como um organismo similar
a um chimpanzé, uma vez que se
assume que os humanos se distan-
ciaram mais em relação à morfolo-
gia e ao comportamento dos gran-
des símios. Uma terceira possi-
bilidade é utilizar os fósseis que
são seguramente posicionados em
nossa linhagem como base para a
interpretação do ancestral comum.
White et al. (2015), por exem-
plo, baseando-se em fósseis homi-
nínios de 4,4 MAA, argumentaram
que o ancestral comum dos ho-
minínios e panínios era diferente
de ambos os grupos vivos, pare-
cendo mais com macacos do Ve-
lho Mundo, que se locomovem de
forma quadrúpede sobre os ga-
lhos, com frequente postura pro-
nograda. O uso dos fósseis para
inferir a característica do ances-
tral comum é válida, porém quanto
mais próximo se chega do ances-
tral comum mais difícil é reconhe-
cer se ele pertence à uma linhagem
específica. De fato, o debate sobre
a morfologia desse ancestral ainda
não está resolvida, e outros pesqui-
sadores acreditam que o ancestral
comum teve uma locomoção sus-
pensória e uma postura ortograda,
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assim como os grandes símios vi-
ventes (Begun, 2016).
Nesse ponto, a escavação de fós-
seis temporalmente e geografica-
mente próximos de onde se ima-
gina que o ancestral comum vi-
veu é fundamental para a eluci-
dação de sua morfologia. Nos úl-
timos 20 anos, fósseis que datam
entre 7 e 5 MAA foram descober-
tos na África, dos quais se des-
tacam três espécies: Sahelantropus
tchadensis encontrada no Chade e
datada entre 7 e 6 MAA (Brunet
et al., 2002, 2005), Orrorin tuge-
nensis encontrada no Quênia e da-
tada em 6 MAA (Senut et al., 2001)
e Ardipithecus kadabba encontrada
na Etiópia e datada entre 5,8 e 5,2
MAA (Haile-Selassie, 2001, Haile-
Selassie et al., 2004). O S. tcha-
densis é representado por um crâ-
nio bastante completo, com vo-
lume craniano de 365 cm3, similar
ao volume do crânio de um grande
símio. Esse crânio apresenta um
forame magno, que é a abertura na
base do crânio que liga a medula
espinhal com o cérebro, com posi-
ção anterior, o que foi confirmado
pelo uso de uma reconstrução vir-
tual que corrige distorções tafonô-
micas (Zollinkofer et al., 2005). De
fato, a posição anterior do forame
magno no crânio de mamíferos é
um bom preditor de locomoção bí-
pede (Russo e Kirk, 2017), uma vez
que a posição do crânio é supe-
rior ao corpo nesse tipo de loco-
moção, transformando esse espé-
cime no primeiro fóssil com evi-
dência de bipedia na nossa linha-
gem. Além disso, o fóssil apre-
senta traços dentais que são com-
patíveis com características típicas
de nossa linhagem, a dizer, um ca-
nino relativamente pequeno e den-
tes com esmalte mais espesso que
os de chimpanzés e gorilas. Em-
bora alguns pesquisadores ainda
questionem a inclusão desse fóssil
na linhagem hominínia (Wolpoff et
al., 2006), sugerindo que o indiví-
duo pudesse ser uma fêmea da li-
nhagem do gorila, as evidências de
bipedia são um forte indício de que
esse espécime é o hominínio mais
antigo encontrado até o momento.
Os fósseis associados ao O. tu-
genensis consistem de dentes, fa-
langes, úmero e fêmur. A caracte-
rística anatômica que mais chama
a atenção é a porção proximal do
fêmur com características que in-
dicam bipedia, tais como o pes-
coço do fêmur longo e achatado, a
presença do sulco para o músculo
obturador externo (Pickford et al.,
2002) e o padrão de espessura do
córtex do pescoço do fêmur (Ga-
lik et al., 2004). Outros pesqui-
sadores concluíram que essa mor-
fologia do fêmur proximal é inter-
mediária entre os fósseis de ho-
minoides do Mioceno e os fósseis
de australopitecíneos, que são se-
guramente posicionados na linha-
gem hominínia (Richmond e Jun-
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gers, 2008; Bleuze, 2012; Almecija
et al., 2013). Por outro lado, as fa-
langes da mão são longas e curvas,
similares às falanges de grandes sí-
mios com locomoção suspensória,
indicando que essa espécie ainda
mantinha um comportamento ar-
bóreo. Já os caninos são de ta-
manho intermediário, se asseme-
lhando ao de fêmeas de chimpan-
zés, embora os dentes molares têm
esmalte espesso, como a maioria
dos dentes da nossa linhagem.
Os fósseis de Ar. kadabba
constituem-se de dentes, fragmen-
tos de clavícula, braço, mão e pé.
O que mais chamou atenção nes-
ses fósseis foi uma quarta falange
proximal do pé bastante larga e ro-
busta, encontrada em estratos de
5,2 MAA, o que parece indicar o
uso do pé para uma locomoção bí-
pede (Haile-Selassie, 2001). Po-
rém, essa é uma evidência muito
frágil para comprovar com segu-
rança a bipedia dessa espécie. As-
sim como O. tugenensis, os den-
tes caninos são intermediários en-
tre humanos e chimpanzés, com
canino e primeiro pré-molar in-
ferior fazendo parte de um com-
plexo afiador, que faz com que o
desgaste do canino seja lateral e
não na ponta do dente como ocorre
em humanos (Haile-Selassie et al.,
2004). Por outro lado, os dentes
molares têm esmalte espesso, que
é um traço típico da linhagem ho-
minínia.
Um achado mais recente é a
descoberta da espécie Ardipithe-
cus ramidus. Esses fósseis tiveram
um impacto muito significativo no
campo da evolução humana, já que
são caracterizados por dezenas de
indivíduos datados de 4,4 MAA,
incluindo um indivíduo bastante
completo do sexo feminino, que
foi batizado de Ardi (White et al.,
2009). Com um material fóssil
muito mais completo que os fósseis
mais antigos, foi possível observar
diversos traços típicos de bipedia,
tais como o forame magno mais an-
terior (Suwa et al., 2009a) e a ana-
tomia da bacia, do joelho e do tor-
nozelo indicando uma postura bí-
pede (Lovejoy et al., 2009a). Por
outro lado, a anatomia desse indi-
víduo não era a mesma da anato-
mia bípede dos humanos moder-
nos, pois eles apresentavam uma
bacia com ísquio semelhante aos
de grandes símios, ou seja, anco-
rando uma musculatura posterior
da coxa forte e apropriada para tre-
par em árvores. Além disso, os bra-
ços são tão compridos quanto as
pernas, que é diferente de huma-
nos modernos que possuem pernas
relativamente mais longas. O de-
dão do pé era opositor como em
grandes símios e a capacidade cra-
niana ainda era pequena, seme-
lhante à de um chimpanzé. A ana-
tomia da mão também era inter-
mediária entre humanos e chim-
panzés, apresentando metacarpos
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e falanges relativamente curtos e
dedão da mão proporcionalmente
mais longo, diferente dos chim-
panzés, porém com falanges da
mão curvas, se aproximando da
anatomia de um primata arbóreo
(Lovejoy et al., 2009b). Esse mo-
saico de características mostra que
a anatomia bípede surgiu de forma
gradual, e que indivíduos da es-
pécie Ar. ramidus ainda apresen-
tavam uma locomoção que con-
ciliava hábitos arbóreos e terres-
tres. Quanto aos dentes, os mo-
lares apresentavam esmalte fino,
tal como em gorilas e chimpanzés,
mas, diferentes destes últimos, os
caninos eram menores, sem dimor-
fismo sexual, ou seja, machos e fê-
meas tinham caninos de igual ta-
manho, e com o complexo afiador
bem pouco desenvolvido (Suwa et
al., 2009b).
Uma vez revisado a evidência
fóssil dos primeiros milhões de
anos de nossa linhagem, é cru-
cial entender em que ambiente eles
viviam. A bipedia é entendida
aqui como uma forma de loco-
moção que está associada a um
conjunto de traços anatômicos que
exercem uma função em determi-
nado ambiente (Lovejoy, 2005a,b,
2007). A reconstituição do pale-
oambiente utiliza-se de múltiplas
evidências que incluem desde ma-
crorestos botânicos e faunísticos
até marcadores químicos e molecu-
lares do solo. A região de Toros-
Menalla no Chade, onde foi en-
contrado o S. tchadenseis, parece
ter sido constituída por um mo-
saico de áreas abertas, com pas-
tagens secas e úmidas, e por ha-
bitats arborizados com presença
de corpos de água (Le Fur et al.,
2014). Já o O. tugenensis foi encon-
trado na formação Lukeino, Quê-
nia, onde as reconstituições paleo-
ambientais indicaram também um
mosaico de áreas abertas e flores-
tadas, próximas a fontes de água
(Pickford e Senut, 2001; Bamford
et al. 2013; Roche et al., 2013). Re-
centemente, utilizando-se de mar-
cadores geoquímicos do solo, De-
ricquebourg et al. (2015) concluí-
ram que a região continha uma
densa área florestada ao redor de
um lago, enfatizando que o local
era bastante úmido naquele pe-
ríodo. Já os fósseis de Ar. rami-
dus foram encontrados em Aramis,
Etiópia, cuja reconstrução paleo-
ambiental indicou um ambiente de
bosques e florestas (WoldeGabriel
et al., 2009). Por outro lado, re-
construções ambientais utilizando-
se de marcadores moleculares do
solo têm mostrado que a propor-
ção de árvores da África tem di-
minuído desde 6 MAA (Cerling et
al., 2011) e, especificamente, que
o Ar. ramidus viveu na verdade
em um ambiente de mosaico de
áreas abertas e fechadas próximo
a fontes de água com mata ciliar
(Gani e Gani, 2011). Em síntese,
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houve um melhoramento signifi-
cativo das reconstruções ambien-
tais na África nas últimas décadas,
mostrando uma tendência ao res-
secamento a partir de 6 MAA. Por
outro lado, ainda existe um debate
sobre qual era o microambiente em
que viveram esses primeiros homi-
nínios, se mais aberto ou mais som-
breado. É bem possível que eles te-
nham circundado em áreas de mo-
saico de ambientes abertos e flores-
tados próximos a corpos de água.
O próximo grande grupo de fós-
sseis são os australopitecíneos, que
incluem uma diversidade de for-
mas pertencentes a três gêneros,
a dizer: Paranthropus, Australopi-
tethecus e Kenyanthropus, e que vi-
veram entre 4,2 MAA e 1,2 MAA.
No que diz respeito à bipedia, esse
período é marcado pela consoli-
dação da anatomia bípede, muito
próxima daquela que encontramos
em humanos modernos. Uma mu-
dança significativa que ocorreu nos
fósseis desse período foi relacio-
nada à anatomia do pé, e pode
ser confirmada pela preservação de
pegadas na região de Laetoli, Tan-
zânia, há 3,6 MAA. Essas pega-
das mostram que o dedão do pé
dos australopitecíneos era paralelo
ao restante dos dedos, funcionando
então como uma alavanca para
um caminhar bípede mais eficiente
(Schmid, 2004). A anatomia de um
quarto metatarso do pé encontrado
em camadas de 3,2 MAA também
sugere uma melhor eficiência na
bipedia, uma vez que ele indica
a presença de arcos longitudinal
e transversal no pé de australopi-
tecíneos (Ward et al., 2011). Re-
construções de bacias de Australo-
pithecus africanus utilizando-se de
tomografia computadorizada, con-
firmaram que os ossos do pélvis
apresentavam uma morfologia ti-
picamente bípede. Por outro lado,
essa anatomia também mostrou
um osso do íleo bastante largo, su-
gerindo assim uma variação na me-
cânica de caminhada dessa espé-
cie em relação aos humanos mo-
dernos, que apresentam bacia mais
estreita (Berges e Goularas, 2010;
Claxton et al., 2016). A anato-
mia pós-craniana dos australopi-
tecíneos também sugere algumas
diferenças na mecânica de cami-
nhada em relação aos humanos
modernos. Os Australopithecus afa-
rensis, por exemplo, apresentavam
tórax em formato de funil, os bra-
ços relativamente mais longos em
relação às pernas e falanges da mão
curvas, indicando que eles ainda
conciliavam uma locomoção arbó-
rea e terrestre (Kimbel e Delezene,
2009). Mostrando a diversidade
de formas dos australopitecíneos,
DeSilva et al. (2013) estudaram a
anatomia dos membros inferiores
do Australopithecus sediba, encon-
trados no sul da África por volta
de 2 MAA, e concluíram que a pi-
sada deles era hiperpronada, com
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os pés sendo apoiados de fora para
dentro ao mesmo tempo que gira-
vam a perna no momento da pas-
sada. Essa mobilidade extra do tor-
nozelo poderia ser uma forma de
conciliar locomoção arbórea e ter-
restre, e que era diferente daquela
adotada por outros australopitecí-
neos. No que concerne à denti-
ção, os caninos de australopitecí-
neos eram marcados pelo tamanho
reduzido e pelo baixo dimorfismo
sexual, traços estes que são manti-
dos por toda a linhagem hominínia
até os humanos modernos. O signi-
ficado dessa característica será ex-
plorado mais à frente nesta seção.
A última etapa na transição para
uma morfologia bípede moderna
aconteceu com o surgimento da
espécie Homo erectus há cerca de
1,9 MAA na África. No que con-
cerne ao esqueleto pós-craniano,
essa espécie é marcada por apre-
sentar massa corpórea maior que
os australopitecíneos, girando en-
tre 48 a 63 kg e com altura mé-
dia de 1,7 m, além de ter pernas
relativamente mais compridas que
os braços, caixa torácica cilíndrica
e falanges de mão retas, apresen-
tando uma anatomia correspon-
dente a uma locomoção exclusiva-
mente terrestre. Pegadas preserva-
das em Illeret, Quênia, e datadas
em 1,5 MAA, confirmaram o an-
dar bípede moderno dessa espécie,
tanto no que diz respeito às passa-
das longas como também à maior
massa corpórea (Dingwall et al.,
2013). Há também diversas evi-
dências anatômicas que indicam
que o H. erectus foi selecionado
também para realizar corridas de
longa duração, tais como o tórax
em formato de barril e a morfolo-
gia do osso calcâneo do pé (Bram-
ble e Lieberman, 2004). Mudança
na anatomia dos ombros, tais como
posicionamento lateral da escápula
e ombros mais largos, indica que os
H. erectus já apresentavam condi-
ções de realizar arremessos de ob-
jetos, o que pode ter favorecido ati-
vidades relacionadas à sobrevivên-
cia em ambientes abertos (Roach
et al., 2013). De fato, acredita-se
que a locomoção bípede exclusiva
só ocorreu quando os hominínios
passaram a ocupar de maneira sig-
nificativa ambientes abertos de sa-
vana.
Após essa breve revisão sobre
a evidência fóssil e ambiental dos
primeiros hominínios, é crucial en-
tender quais são as hipóteses evo-
lutivas relacionadas à aquisição da
bipedia e à diminuição dos cani-
nos. No que concerne à bipedia, os
dados empíricos levantados aqui
nos levam a uma série de impli-
cações. Primeiro, a transição de
uma locomoção arbórea para uma
locomoção exclusivamente terres-
tre foi gradual, iniciando-se no co-
meço de nossa linhagem há 7 MAA
e completada somente com o sur-
gimento do H. erectus há cerca de
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2 MAA. Segundo, houve um pro-
cesso gradual de diminuição de co-
bertura florestal na África a par-
tir de 6 MAA, com uma dimi-
nuição ainda maior depois de 2,5
MAA, cuja significância provavel-
mente influiu no processo de aqui-
sição da bipedia. Terceiro, as
razões evolutivas últimas para a
aquisição da bipedia podem ter va-
riado ao longo desses primeiros
milhões de anos de nossa linha-
gem, permitindo que múltiplas for-
ças seletivas tenham atuado nesse
processo. De fato, ainda não te-
mos evidências empíricas definiti-
vas para explicar evolutivamente
o surgimento da bipedia, embora
haja muitas hipóteses candidatas.
Nos parágrafos abaixo irei discutir
quatro conjuntos de hipóteses evo-
lutivas para explicar a bipedia.
O primeiro conjunto de hipóte-
ses evolutivas para explicar a bi-
pedia se refere a uma transição
postural e locomotora que ocorreu
ainda em meio arbóreo. Esse con-
junto de hipóteses está ligado à
observação do comportamento dos
grandes símios em ambiente natu-
ral. Observações de chimpanzés
em campo constataram que eles fi-
cam em posição ereta sobre galhos
mais grossos, e utilizam uma das
mãos para coletar frutas (Stanford,
2006), sendo que em alguns locais
foi observada também a coleta de
frutos em arbustos baixos com os
dois pés apoiados no chão (Hunt,
1996). Essas observações levaram
os pesquisadores a formularem a
hipótese do forrageio arbóreo, que
explica o início da bipedia como
uma adaptação postural, e não lo-
comotora. Outros pesquisadores,
ao observarem orangotangos em
ambiente natural, constataram que
em certas ocasiões eles se locomo-
vem de forma bípede sobre galhos
grossos de árvore, usando algumas
vezes uma mão para segurar ga-
lhos a fim de não perder o equilí-
brio (Thorpe et al., 2007). Nesse
caso, a bipedia seria uma forma
de locomoção no alto das árvores.
Em ambos os casos, a origem da
bipedia estaria relacionada a uma
vida arbórea, inclusive podendo
ter sido uma adaptação compor-
tamental do ancestral comum dos
grandes símios e dos humanos, e
que de alguma forma aumentou de
importância em condições ecológi-
cas específicas na linhagem homi-
nínia. Um dos dados empíricos que
sustentam essa hipótese é o uso de
uma técnica de extração de isóto-
pos estáveis de carbono do esmalte
dentário de fósseis, detectando se
o indivíduo se alimentou de fon-
tes de carbono de lugares sombre-
ados (plantas C3 típicas de matas e
bosques) ou de áreas abertas (plan-
tas C4 típicas de ambientes abertos
de savana). Esses dados mostraram
que a base alimentar do Ar. rami-
dus há 4,4 MAA ainda era muito
dependente de ambientes sombre-
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ados, assim como ocorre em chim-
panzés (White et al., 2009).
O segundo conjunto de hipóte-
ses para explicar bipedia está rela-
cionado à liberação das mãos para
a realização de múltiplas tarefas.
Carvalho et al. (2012) testaram
essa hipótese, e confirmaram que
na presença de recursos raros e
de ocorrência imprevisível, chim-
panzés tendem a usar a locomo-
ção bípede para transportar itens
alimentares ou ferramentas de pe-
dra para locais protegidos. Den-
tro dessa mesma linha, Lovejoy
(1981, 2009) defende que a bipe-
dia surgiu devido à interação de fa-
tores anatômicos, sociais e repro-
dutivos ligados à diminuição da
agressividade entre machos (infe-
ridos a partir de caninos peque-
nos e com baixo dimorfismo se-
xual; ver discussão mais abaixo),
ou seja, em um modelo social de
formação de núcleos familiares es-
táveis. As mãos, então liberadas
pela bipedia, serviriam para car-
regar comida em um contexto so-
cial de formação de casais de longa
duração, com aumento de cuidado
parental e ovulação silenciosa das
fêmeas, fazendo com que os in-
divíduos trouxessem o alimento
para o seu núcleo familiar. A crí-
tica a esse modelo é baseada na
falta de evidências fósseis de mu-
danças do padrão de história de
vida (e.g., prolongamento do cres-
cimento e desenvolvimento) e de
formação de núcleos familiares nos
primeiros hominínios, que só co-
meçaram a alterar a sua história
de vida mais tardiamente com o
surgimento do gênero Homo (Da-
Gloria, 2014). Outra possibilidade
é a liberação das mãos para car-
regar bebês, pois após a perda de
pelos nos hominínios, as crianças
não poderiam ficar mais pendura-
das na mãe, como ocorre em chim-
panzés (Amaral, 1996, 2013). A
crítica a esse modelo é de que a
perda de pelos parece ter ocor-
rido somente há 2 MAA, quando
os hominínios começaram a viver
de forma definitiva nas savanas
de baixa altitude (Dávid-Barrett e
Dunbar, 2016). Evidências gené-
ticas para a perda de pelos não
são definitivas para esclarecer essa
questão, pois fornecem datas para
a fixação de genes da pele escura
em 1,2 MAA na nossa linhagem
(Rogers et al., 2004) e datas de
4 a 3 MAA utilizando-se de estu-
dos de piolhos da região pubiana
e da cabeça em humanos (Reed et
al., 2007). Por fim, a liberação
das mãos para fazer instrumentos
é também uma possibilidade lógica
para explicar a bipedia. Porém,
a evidência de ferramentas de pe-
dra no registro fóssil só ocorre a
partir de 3,3 MAA (ver discussão
na próxima seção). Em síntese, as
hipóteses que postulam que a bi-
pedia surgiu para a liberação das
mãos não apresentam ainda evi-
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dências sólidas para explicar o iní-
cio dessa transição. Por outro lado,
em momentos mais tardios, o uso
das mãos pode ter sido uma força
evolutiva importante para o surgi-
mento da bipedia exclusiva, assim
como a encontramos em humanos
modernos.
O terceiro conjunto de hipóte-
ses está intimamente ligado à vida
em ambientes abertos de savana, e
é chamado de hipóteses termodi-
nâmicas. Em ambientes abertos,
a bipedia diminui a exposição do
corpo ao sol e aumenta a exposi-
ção ao vento, evitando superaque-
cimento do corpo. Associada à bi-
pedia, a perda de pelos teria sur-
gido nesse contexto junto com as
glândulas sudoríparas, que ao pro-
duzirem o suor, ajudariam na li-
beração de calor do corpo (Whee-
ler, 1984, 1991, 1993). Ruxton e
Wilkinson (2011) mostram que a
corrida de longa duração só é pos-
sível em ambientes abertos, desde
que os hominínios sejam dotados
de locomoção exclusivamente bí-
pede, ausência de pelos e presença
de glândulas sudoríparas. Esse pa-
cote de mudanças parece ter sido
um fator seletivo importante na
ocupação exclusiva de ambientes
abertos de baixa altitude há 2 MAA
(David-Barret e Dunbar, 2016), e
está associado a mudanças anatô-
micas que levaram ao surgimento
da bipedia moderna em H. erec-
tus. É possível que a importân-
cia da termodinâmica para a bipe-
dia possa ter começado a atuar al-
guns milhões de anos antes, uma
vez que evidências de isótopos es-
táveis de carbono de dentes de aus-
tralopitecíneos, tais como os de Au.
Afarensis que apareceram há cerca
de 3,9 MAA, sugerem que eles se
alimentavam de cerca de 50% de
itens oriundos de locais abertos, ou
seja, com sinal isotópico de plantas
C4 (Wynn et al., 2013; Sponheimer
et al., 2013). Essa transição para lo-
cais abertos ocorrida a partir de 4
MAA pode ter gerado uma pressão
seletiva em direção à bipedia mo-
derna devido a fatores termodinâ-
micos. Por outro lado, essas mu-
danças parecem não poder ser usa-
das para explicar os primeiros pas-
sos da transição para a bipedia há
7 MAA.
Por fim, o último conjunto de
hipóteses para explicar a bipedia
refere-se à questão energética. De-
vido à anatomia e à mecânica da
locomoção, o caminhar bípede em
humanos economiza 75% de ener-
gia em relação ao andar bípede ou
quadrúpede do chimpanzé. Por
esse prisma, a bipedia teria sido
selecionada para economizar ener-
gia em indivíduos que realizassem
longas caminhadas no solo (Sockol
et al., 2007; Pontzer et al., 2009,
2014; O’Neil et al., 2015). Os auto-
res que defendem a hipótese ener-
gética acreditam que espécies com
anatomia parcialmente bípede de-
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vem ter apresentado alguma eco-
nomia de energia na locomoção em
ambientes terrestres. O grande de-
safio desse modelo é conseguir es-
timar a magnitude da economia
de energia dessas espécies extintas,
tais como os Ar. ramidus, em situa-
ções de caminhadas de longas dis-
tâncias.
Junto com a bipedia, a outra ca-
racterística definidora dessa pri-
meira transição na linhagem ho-
minínia é a diminuição dos cani-
nos. A evidência fóssil indica que
os caninos diminuíram desde o co-
meço da nossa linhagem, como ob-
servado no espécime de S. tcha-
densis há 7 MAA. Porém, a infe-
rência de dimorfismo sexual dos
caninos só é possível com a pre-
sença de muitos indivíduos de am-
bos os sexos, e esse baixo dimor-
fismo só é confirmado a partir de
Ar. ramidus há 4,4 MAA. Há duas
hipóteses principais para explicar
a diminuição dos caninos e seu
baixo dimorfismo sexual. A pri-
meira delas é a correlação em pri-
matas de dimorfismo sexual tanto
dos caninos como da massa corpó-
rea com grau de agressividade en-
tre machos (Plavcan, 2012). Notem
que os primatas raramente usam
seus caninos para caçar, usando-
os na realidade para disputas en-
tre machos para o acesso às fê-
meas ou para proteção de territó-
rios. Da mesma forma, machos
maiores tendem a ser mais efici-
entes em conflitos intraespecíficos.
Por essa hipótese, a diminuição do
dimorfismo sexual e do tamanho
absolutos dos caninos está ligada
à diminuição da agressividade dos
machos em nossa linhagem. Uma
segunda hipótese para explicar a
diminuição do canino é relacio-
nada à alimentação. Primeiro, al-
guns autores defendem que o ca-
nino desempenha uma função im-
portante na obtenção de alimentos,
e isso seria prejudicado pelo tama-
nho excessivo dos caninos (Green-
field, 1998). Segundo, o tamanho
do canino demanda uma alta ca-
pacidade de abertura da boca para
que o indivíduo possa usá-lo efeti-
vamente. A abertura da boca tam-
bém está ligada ao posicionamento
dos músculos da mastigação, pois
quando eles estão mais anteriores
na mandíbula, há maior força na
mastigação, ao mesmo tempo que
há menor abertura da boca (Hay-
lander, 2013). Seguindo esse racio-
cínio, a seleção natural poderia fa-
vorecer caninos menores em espé-
cies que não conseguiriam ter uma
grande abertura da boca, pois pre-
cisariam de maior força muscular
para a mastigação de alimentos du-
ros ou fibrosos.
A evidência fóssil de Ar. ramidus
é caracterizada pelo baixo dimor-
fismo sexual tanto da massa cor-
pórea como dos caninos, fortale-
cendo a hipótese de diminuição de
agressividade entre machos, e de
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maneira indireta podendo indicar
uma diferença de organização so-
cial dos primeiros hominínios em
relação aos símios africanos. Por
outro lado, fósseis de australopite-
cíneos são caracterizados por cani-
nos pequenos e com baixo dimor-
fismo sexual, assim como os Ar. ra-
midus, porém eles apresentam alto
dimorfismo sexual de massa cor-
pórea (Plavcan et al., 2005). Os
dados de massa corpórea e cani-
nos apontam para direções dife-
rentes em relação à agressividade
dos machos nesse grupo. Con-
tudo, há uma clara mudança de
dieta em australopitecíneos, com
presença de esmalte dentário es-
pesso e consumo de alimentos de
regiões abertas, o que representa
uma tendência para uma alimenta-
ção mais dura e fibrosa, ao contrá-
rio do que é observado em chim-
panzés. Esses dados reforçam a
hipótese de que a dieta pode ter
sido um fator importante na ma-
nutenção de caninos pequenos en-
tre australopitecíneos, mesmo que
a agressividade entre machos te-
nha aumentado nesse período. Em
síntese, as duas hipóteses levanta-
das para explicar diminuição dos
caninos em hominínios podem ter
agido em momentos diferentes da
nossa linhagem, sendo que ambas
as forças ocasionaram diminuição
dos caninos e de seu dimorfismo
sexual desde o começo de nossa li-
nhagem.
Segunda transição: ferramentas,
expansão do cérebro e diminuição
dental
A segunda grande transição na
nossa linhagem é o aparecimento
do gênero Homo. Essa classificação
taxonômica é um tanto quanto ar-
bitrária, sendo historicamente re-
lacionada à maneira que se define
nossos traços distintos como gê-
nero. Um primeiro critério usado
para a inclusão de uma espécie no
gênero Homo é o tamanho do cé-
rebro. Arthur Keith estabeleceu o
valor mínimo de 750 cm3 para o
tamanho da caixa craniana de um
indivíduo do nosso gênero (Keith,
1948). Já Louis Leakey, ao no-
mear um crânio de menos de 750
cm3 como Homo habilis, substituiu
o cérebro pelo uso de instrumentos
como traço definidor de nosso gê-
nero (Leakey et al., 1964). Por fim,
uma terceira abordagem é a defi-
nição de nosso gênero através da
morfologia dentária, que é carac-
terizada, entre outros traços, por
uma tendência à redução dental.
Nessa linha de raciocínio, o fós-
sil mais antigo do gênero Homo é
uma mandíbula fragmentada com
dentes encontrada na Etiópia e da-
tada em 2,8 MAA (Villmoare et al.,
2015). Nessa seção, discutiremos
o aparecimento desses três traços
na nossa linhagem: ferramentas,
expansão do cérebro e diminuição
dental.
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O uso de instrumentos não é
de maneira alguma exclusividade
de humanos. Os grandes símios
utilizam-se de diversos tipos de
instrumentos, sendo que os chim-
panzés são aqueles que apresen-
tam os instrumentos mais elabo-
rados (Boesch et al., 2009). Em
um levantamento do uso de ins-
trumentos em condições naturais
e com o auxílio de estimativas
genéticas de demografia, Haslam
(2014) concluiu que o nosso an-
cestral comum com os chimpan-
zés usou galhos e folhas como
instrumentos, mas provavelmente
não fabricou instrumentos de pe-
dra. Instrumentos de pedra usa-
dos para quebrar coquinhos, por
exemplo, são restritos a um grupo
específico de chimpanzés do oeste
da África, e parecem ter surgido
recentemente de forma indepen-
dente dos instrumentos fabricados
pelos hominínios. Outros prima-
tas, como os macacos pregos bra-
sileiros, lascam pedras (Proffitt et
al., 2016), porém esses instrumen-
tos ainda não foram encontrados
em depósitos mais antigos que 700
anos antes do presente (Haslam et
al., 2016). O que distingue nossa li-
nhagem de outros primatas é o uso
consistente de rochas para a pro-
dução de instrumentos, que apre-
sentam um padrão de modificação
caracterizado pelos pesquisadores
como uma indústria de pedra e são
identificáveis em contexto arqueo-
lógico antigo.
A primeira indústria de pedra
encontrada no contexto da evolu-
ção humana foi denominada Lo-
mekianense, encontrada a oeste do
lago Turkana no Quênia e datada
em 3,3 MAA. Ela é composta por
lascas relativamente grandes reti-
radas de seixos e blocos de pe-
dra (Harmand et al., 2015). Es-
ses primeiros instrumentos de pe-
dra são bastante relevantes para
a nossa discussão por dois moti-
vos. Primeiro, eles ocorrem mui-
tos milhões de anos depois do sur-
gimento dos primeiros bípedes na
nossa linhagem. Segundo, eles
ocorrem antes da expansão do cé-
rebro e diminuição dental, que
ocorre mais de 1 milhão de anos
depois. Esses achados, no entanto,
não implicam que o uso de instru-
mentos não seja mais antigo que
essa data, já que se pode ima-
ginar o uso de mãos livres para
fabricar instrumentos menos visí-
veis arqueologicamente. Por ou-
tro lado, é seguro afirmar que o
gênero Homo não foi o primeiro
a usar instrumentos de pedra, e
que australopitecíneos, com tama-
nho do cérebro e histórias de vida
similares aos chimpanzés, foram
os primeiros a fabricar indústrias
de pedra reconhecíveis arqueolo-
gicamente. A função desses pri-
meiros instrumentos ainda não foi
devidamente investigada, porém é
possível que ela tenha sido usada
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para múltiplos propósitos. Evi-
dência de marca de corte em um
osso de fauna em Dikika, Etió-
pia, datado de 3,4 MAA, sugere
que os fabricantes dos instrumen-
tos poderiam ter usando as lascas
para cortar animais (McPherron et
al., 2010). Contudo, como vere-
mos a seguir, o consumo signifi-
cante de carne só apresenta evi-
dências sólidas mais de um milhão
de anos depois. Pode-se postular
que esses primeiros instrumentos
tiveram alguma importância para a
vida dos australopitecíneos em am-
bientes de mosaico de áreas abertas
e sombreadas, e consequentemente
para o início do consumo de ali-
mentos em áreas de savana aberta.
Após esses primeiros achados,
a próxima indústria produzida na
nossa linhagem é a indústria Oldu-
vaiense, com sua primeira ocorrên-
cia em Gona, Etiópia, há 2,6 MAA
(Semaw et al., 1997). A indús-
tria Olduvaiense é composta prin-
cipalmente por talhadores (chop-
pers) e lascas simples retiradas de
blocos de pedra ou seixos rolados,
com pouco retoque. A matéria
prima desses instrumentos inclui
rochas vulcânicas, quartzo, quarti-
zito, calcário e sílex (Toth e Schick,
2009). A indústria lítica seguinte
é conhecida como Acheulense, e
apareceu pela primeira vez no leste
da África há cerca de 1,75 milhão
de anos (Lepre et al., 2011; Beyene
et al., 2013; Yravedra et al., 2017).
Sua principal característica é a pre-
sença de um instrumento chamado
machado de mão. Esse instru-
mento tem o formato de gota e era
lascado de ambos os lados. A in-
dústria lítica seguinte é chamada
de Mousteriense e surgiu por volta
de 300 mil anos. Seu grande di-
ferencial foi o uso da técnica le-
vallois. Ela consiste na prepara-
ção de um núcleo através da reti-
rada de lascas, normalmente resul-
tando em um núcleo com uma face
plana e outra convexa. Essa téc-
nica permite maior quantidade e
variedade de formas, que se ajus-
tam de forma mais flexível à tarefa
a ser executada (Schlanger, 1996).
Por fim, a indústria do paleolítico
superior, surgida por volta de 60
mil anos na África e 40 mil anos
na Europa e Ásia, é caracterizada
pela enorme flexibilização dos ti-
pos de instrumentos produzidos,
de acordo com tradições culturais
próprias no tempo e no espaço. Há
abundância de instrumentos com-
postos, combinando ossos, con-
chas, marfim e rochas, tais como
projéteis, arpões, anzóis e agulhas.
A presença de lâminas e micro-
líticos passou a ser mais comum,
aumentando a parte cortante em
relação à quantidade de matéria
prima utilizada. Além disso, mui-
tos dos instrumentos produzidos
combinavam a funcionalidade com
marcas simbólicas, tais como gra-
vuras, desenhos e pinturas.
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Shea (2017) propõe que antes
de 1,7 MAA os hominínios, assim
como outros primatas, eram usuá-
rios ocasionais de ferramentas. En-
tre 1,7 e 0,3 MAA passamos a ser
usuários habituais de indústria lí-
tica, e depois de 0,3 MAA pas-
samos a ser usuários obrigatórios
de instrumentos. Nesse sentido,
é impossível pensar humanos mo-
dernos sem a presença de instru-
mentos. Todavia, esse alto grau
de dependência dos instrumentos
em humanos modernos foi adqui-
rido por um processo gradual, que
ocorreu a partir das primeiras fer-
ramentas de pedras há 3,3 MAA
e continuou se modificando até o
presente, refletindo as mudanças
na capacidade cognitiva dos mem-
bros da nossa linhagem.
Outro aspecto crucial para essa
segunda transição na nossa linha-
gem, e que está diretamente atre-
lado à definição do gênero Homo, é
a expansão do cérebro. O Homo ha-
bilis é a primeira espécie da nossa
linhagem a apresentar evidência
de expansão cerebral. A evidên-
cia mais antiga dessa espécie vem
de fragmentos de maxila e dentes
achados em estratos de 2,4 MAA
em Hadar, Etiópia (Kimbel et al.,
1996). Para muitos pesquisado-
res a evidência fóssil dessa espé-
cie é consistente com duas espé-
cies ou grupos morfológicos dis-
tintos (Leakey et al., 2012; Anton
et al., 2014; Spoor et al., 2015).
O primeiro tipo é mais grácil com
caixa craniana ao redor de 550
cm3, dentes pequenos e faces re-
lativamente gráceis em relação a
formas robustas de australopitecí-
neos, sendo representado pelo crâ-
nio KNM-ER 1813. Já o outro
tipo é representado pelo crânio
KNM-ER 1470 (Leakey, 1973), e
apresenta tamanho craniano maior
(750 cm3), mas com face e den-
tes mais robustos. Alguns classi-
ficam esse tipo como Homo rudol-
fensis ou Kenyanthropus rudolfen-
sis. O aumento absoluto do cére-
bro é visto de forma definitiva com
o surgimento do Homo erectus no
leste da África há 1,9 MAA (KNM-
ER 3733), apresentando caixa cra-
niana de cerca de 850 cm3 (Lepre
e Kant, 2015). De forma geral,
os H. erectus tem crânios baixos e
longos, constrição pós-orbital, tó-
rus supra-orbital, tórus nucal e for-
mato pentagonal do crânio visto da
parte posterior. Essa espécie tem
caixa craniana com média de 950
cm3, apresentando molares rela-
tivamente pequenos em compara-
ção com australopitecíneos (Right-
mire, 2004). É importante desta-
car que há variabilidade nas me-
didas de capacidade craniana em
H. erectus, como pode ser visto
no crânio de Illeret, Quênia, com
690 cm3 e no crânio OH-9, Tan-
zânia, com 1067 cm3, ambos da-
tados de 1,5 MAA. Essa variação
sugere para alguns autores um di-
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morfismo sexual acentuado (Spoor
et al., 2007), porém isso também
pode ser devido a variações regio-
nais da espécie. O Quociente de
Encefalização (QE), que é uma ra-
zão entre massa do cérebro e massa
corpórea, não cresceu tanto em
Homo erectus, já que o aumento da
caixa craniana aconteceu concomi-
tante ao aumento da massa corpó-
rea. O aumento significativo do QE
foi observado mais tardiamente na
morfologia do Homo heidelbergen-
sis, que apareceu pela primeira vez
em torno 600 mil anos na Europa,
representado pela mandíbula de
Mauer, Alemanha (Wagner et al.,
2010), e na África, representado
pelo crânio de Bodo, Etiópia (Clark
et al., 1994). A capacidade crani-
ana expandiu para valores médios
de cerca de 1200 cm3 nessa espé-
cie. O Homo heidelbergensis pro-
vavelmente deu origem aos nean-
dertais na Europa e aos sapiens na
África, que apresentaram uma ex-
pansão ainda maior da caixa crani-
ana para cerca de 1400 cm3 (Right-
mire, 2004). Do surgimento do
Homo habilis há 2,4 MAA até o sur-
gimento do Homo sapiens há 200
mil anos, houve uma expansão da
caixa craniana de cerca de 400 cm3
para 1400 cm3. Embora estejamos
tratando aqui da expansão do vo-
lume craniano na nossa linhagem,
o gênero Homo também apresenta
exemplos de espécies com manu-
tenção de um cérebro pequeno.
Esse é o caso do Homo naledi, en-
contrado na África do Sul e datado
em cerca de 300 mil anos, apre-
sentando volume craniano de 600
cm3 (Berger et al., 2015; Dirks et
al., 2017). Outro caso notável é
o do Homo floresienses, encontrado
na Ilha das Flores, Indonésia, da-
tado entre 100 e 60 mil anos, e com
um volume craniano de 400 cm3
(Brown et al., 2004; Sutikna et al.,
2016). Uma das explicações para
esse último achado é a diminui-
ção do cérebro devido ao nanismo
insular, que é uma forte pressão
seletiva para diminuição do tama-
nho de mamíferos devido à escas-
sez de recursos e baixa competi-
ção interespecífica em ilhas (Ai-
ello, 2010). Essas exceções à ten-
dência de expansão do cérebro na
linhagem Homo mostram que há
maior flexibilidade adaptativa na
nossa linhagem do que imagináva-
mos antes. Além disso, a evolução
da nossa linhagem não é uma tra-
jetória linear, sendo caracterizada
por diversidade de espécies e por
diversos episódios de extinção.
As razões evolutivas para a ex-
pansão do cérebro na nossa linha-
gem podem ser explicadas por três
grupos de hipóteses, que não são
necessariamente excludentes. A
primeira explicação é relacionada a
uma mudança na qualidade do ali-
mento, e, portanto, na base energé-
tica alimentar no gênero Homo. O
cérebro é um órgão extremamente
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dispendioso em termos energéti-
cos, consumindo de 20 a 25% de
toda a energia em repouso do nosso
corpo. Sustentar energicamente
esse órgão demanda um balanço
energético diferente do visto em
outros primatas. Aiello e Whee-
ler (1995) propuseram a hipótese
do tecido caro, sugerindo que o au-
mento do tamanho do cérebro pre-
cisou ser acompanhado pela dimi-
nuição do gasto energético em ou-
tros sistemas do corpo, no nosso
caso o sistema digestório. É im-
portante destacar que essa explica-
ção não é consenso entre os pesqui-
sadores, já que alguns deles mos-
traram ausência de correlação en-
tre tamanho do cérebro e do in-
testino em mamíferos (Navarrete
et al. 2011). De fato, o ta-
manho do trato intestinal em hu-
manos é significativamente menor
que em outros primatas, o que é
coerente com uma dieta energica-
mente mais rica. Uma outra possi-
bilidade é que na verdade os Homo
lidaram com esse aumento ener-
gético diminuindo a massa mus-
cular e aumentando o tecido adi-
poso (Leonard et al., 2003). O
uso do fogo também seria um ele-
mento importante para a melhora
na qualidade nutricional da dieta
(Wrangham, 2009). No entanto,
a evidência mais segura de uso
de fogo para hominínios é na ca-
verna de Wonderwerck, África do
Sul, datada de 1 MAA (Berna et
al., 2012), enquanto uma evidência
mais generalizada do uso do fogo
só é documentada na Europa por
volta de 400 mil anos atrás (Ro-
ebroeks e Villa, 2011). Em sín-
tese, uma reestruturação energé-
tica ocorreu no gênero Homo para
lidar com o enorme aumento de
energia gerado pela expansão do
cérebro, demandando uma dieta
energeticamente mais rica. Discu-
tiremos aqui evidências empíricas
que dão sustentação para uma mu-
dança de qualidade de dieta asso-
ciada com a expansão do cérebro
A incorporação de uma quanti-
dade maior de tecido animal na di-
eta humana é no momento a ex-
plicação mais aceita para a me-
lhora da qualidade nutricional da
nossa dieta por volta de 2 MAA.
A análise de uma assembleia lítica
de 63 artefatos escavados em Kan-
jera South, Quênia, e datada em 2
MAA mostrou que 23 deles tive-
ram marcas microscópicas de uso.
Em 70% desses instrumentos há
marcas de uso para processamento
de plantas, tais como órgãos de re-
serva de subsolo, madeiras e gra-
míneas, ao passo que 30% delas
apresentam marcas de uso em te-
cido animal (Lemorini et al., 2014).
Concentrações de ossos quebrados
com marcas de corte a partir de
2 MAA indicam clara participação
humana na acumulação e proces-
samento desse material. Por outro
lado, é difícil imaginar que os pri-
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meiros Homo, sem uma tecnologia
elaborada nem uma estrutura bio-
lógica apropriada para a caça, pu-
dessem obter carne em um ambi-
ente repleto de animais preparados
para lidar com a predação. Ship-
man (1986) foi a primeira pesqui-
sadora a mostrar evidências de que
os primeiros Homo não eram caça-
dores, mas sim carniceiros, ao mos-
trar que havia marcas de dentes
de animais embaixo das marcas de
corte de instrumentos de pedra, ou
seja, os animais tiveram acesso pri-
mário às carcaças. Análises mais
recentes têm mostrado que tanto
os animais como os humanos aces-
saram as mesmas carcaças, suge-
rindo um modelo de que os pri-
meiros a acessarem a carcaça fo-
ram os felinos, depois os humanos
e por fim outros carniceiros, tais
como as hienas (Pante et al., 2012).
Mais uma vez o conjunto fóssil de
Kanjera South, Quênia, datado em
2 MAA traz evidências importan-
tes sobre essa questão. A acumu-
lação de fauna nesse sítio mostrou
que, por um lado, humanos trans-
portaram e consumiram primaria-
mente bovídeos de pequeno e mé-
dio porte, ao passo que, por outro
lado, a grande quantidade de ca-
beças de bovídeos parece indicar
uma procura por tecido cerebral
através da carniçagem (Ferraro et
al., 2013). Outros pesquisadores,
em contraste, defendem que os hu-
manos tiveram um papel primário
no acesso ao tecido animal, talvez
através de uma carniçagem mais
ativa, afugentando os animais logo
depois que eles matavam suas pre-
sas, mas antes que eles a consu-
missem. Em uma assembleia fós-
sil de 1,84 MAA na Tanzânia (FLK
Zinj) foi possível detectar sinais de
consumo primário de animais pe-
los humanos (Dominguez-Rodrigo
et al., 2014). De qualquer maneira,
seja pela carniçagem ou pela caça,
as evidências arqueológicas se acu-
mulam no sentido de que a carne
foi primordial para a expansão do
cérebro dos primeiros Homo por
volta de 2 MAA. Do ponto de vista
nutricional, Cordain et al. (2001)
ressaltaram a importância do con-
sumo de ácidos graxos, tais como
o ácido docosahexaenóico (DHA) e
o ácido araquidônico (AA), para o
crescimento do cérebro, mostrando
que eles são encontrados essencial-
mente em tecidos animais.
Outra linha de evidência empí-
rica para o consumo de carne é
a morfologia e a composição quí-
mica do esmalte dental dos primei-
ros Homo. A topografia dos den-
tes de H. habilis e H. erectus indi-
cam que as cúspides nessas espé-
cies são mais proeminentes com-
paradas às de australopitecíneos,
sugerindo uma adaptação morfo-
lógica para a quebra de alimen-
tos elásticos e difíceis de quebrar
(tough), tal como a carne (Ungar,
2004). Análises de elementos quí-
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micos encontrados no esmalte dos
dentes são também bons indica-
dores do consumo de carne. As
quantidades de bário, estrôncio e
cálcio do esmalte indicam que os
primeiros Homo consumiam mais
carne que os australopitecíneos ro-
bustos do sul da África (Balter et
al., 2012).
Por fim, as hipóteses energéti-
cas para explicar o aumento do cé-
rebro estão associadas a uma im-
portante evidência fóssil: a dimi-
nuição dos dentes molares. Essa
diminuição ocorre de forma mais
acentuada em Homo erectus, e de-
pois novamente no surgimento do
Homo sapiens. A diminuição do
dente representa uma economia de
energia significativa, pois também
está associada à diminuição da es-
trutura facial, mandibular e mus-
cular (Ungar, 2012). Estudos ge-
néticos em humanos modernos cal-
cularam que a houve uma inativa-
ção do gene da miosina (MYH16),
que é responsável pela constitui-
ção dos músculos da mastigação,
há cerca de 2,4 MAA, resultando
em perda de potência mastigatória
(Steadman et al., 2004). A expli-
cação para essa diminuição é que
o processamento do alimento pas-
sou a ser realizado antes da inges-
tão, seja por quebra mecânica re-
alizada por instrumentos (Zink e
Lieberman, 2016) ou por redução
química e mudança de consistên-
cia gerada pelo fogo (Wrangham,
2009).
O segundo conjunto de hipóte-
ses para explicar a expansão do cé-
rebro é relacionado ao ambiente
social. Para os autores proponentes
dessa hipótese, a qualidade da di-
eta é uma condição necessária, mas
não suficiente para explicar expan-
são do cérebro. A real vantagem se-
letiva para compensar o alto custo
energético do cérebro está ligada às
vantagens cognitivas que o cérebro
proporciona. A principal base em-
pírica dessas hipóteses é de que em
primatas, principalmente os antro-
poides, existe uma correlação en-
tre o tamanho do neocórtex, que é
a área externa do cérebro respon-
sável pela articulação e processa-
mento dos dados, e o tamanho do
grupo social, sendo que essa corre-
lação também pode ser observada,
a grosso modo, com o volume total
do cérebro. Essa correlação é ex-
plicada pela importância da capa-
cidade cognitiva para lidar com a
complexidade social em primatas,
que é constituída de relações entre
indivíduos em circunstâncias de
forrageio, dominância, reprodução
e proteção. Em humanos moder-
nos, o tamanho do neocórtex pre-
diz um tamanho de grupo de 150
pessoas, que fariam parte do cír-
culo social de uma pessoa (Dunbar,
1998, 2009). Evidências empíricas
de mudanças de organização social
têm sido observadas em material
arqueológico antigo. Assembleias
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fósseis acumuladas há 2 MAA em
Olduvai, Tanzânia, indicam que os
primeiros Homo procuravam abri-
gos em bosques próximos de fontes
de água, cercados por áreas aber-
tas, caracterizando a formação de
campos-base. Eles traziam carca-
ças de animais e consumiam recur-
sos vegetais e água nesses locais,
como uma área de refúgio (Magill
et al., 2015). É importante des-
tacar, no entanto, que a organiza-
ção social nesse primeiro momento
era diferente da organização social
em humanos modernos. A análise
da distribuição do material nes-
ses campos-base de 2 MAA mos-
trou uma mancha única de ossos
e instrumentos, diferindo do ob-
servado em acampamentos de soci-
edades caçadoras-coletoras atuais,
que apresentam múltiplas agre-
gações, representando as famílias
nucleares (Dominguez-Rodrigo e
Cobo-Sanchéz, 2017). Da mesma
forma, a história de vida dos pri-
meiros Homo ainda era mais se-
melhante a dos grandes símios
do que a dos humanos moder-
nos (Da-Gloria, 2014). Dentes
de espécimes de Java e do Lago
Turkana na África mostram que
o primeiro molar ainda erupci-
onava cedo em H. erectus, indi-
cando que eles tinham um cresci-
mento e amadurecimento mais rá-
pidos do que humanos modernos
(Dean et al., 2001). Um padrão
de organização social e de histó-
ria de vida moderno só irá apare-
cer definitivamente com o surgi-
mento do Homo sapiens (ver pró-
xima seção). Esses dados mostra-
ram que uma mudança de orga-
nização social surgiu com o início
da expansão do cérebro na linha-
gem Homo, aproximando-se gra-
dativamente do padrão atual con-
forme o cérebro foi se expandindo
ao longo do Pleistoceno. Esse
processo de mudança de organi-
zação social pode estar ligado a
uma estratégia adaptativa centrada
na ocupação permanente de áreas
abertas de savana, em um estilo de
vida caçador-coletor, e em um au-
mento do tamanho dos grupos e do
grau de cooperação entre os indiví-
duos do nosso gênero.
Por fim, um terceiro conjunto de
hipóteses para explicar a expansão
do cérebro está ligado à adapta-
ção ambiental. Reconstruções am-
bientais têm mostrado que os últi-
mos 6 MAA tem testemunhado um
ressecamento e esfriamento global,
que na África gerou um aumento
das áreas abertas de savana (Cer-
ling et al., 2011). Uma hipótese es-
pecialmente relevante aqui é a de
seleção natural pela variabilidade.
Essa hipótese é baseada em dados
ambientais que mostram um au-
mento da flutuação climática du-
rante o Pleistoceno, entre 2,6 MAA
e 10 mil anos atrás. Uma das im-
plicações de viver em um ambi-
ente altamente variável é a seleção
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natural para versatilidade adapta-
tiva e plasticidade comportamen-
tal (Potts, 2012). Além da evidên-
cia ambiental, dados de microdes-
gaste dentário de Homo erectus dão
suporte à hipótese de variabilidade
ambiental. O microdesgaste den-
tário é medido através de uma téc-
nica que quantifica o relevo da su-
perfície oclusal do dente, permi-
tindo inferências sobre a consistên-
cia e textura do alimento consu-
mido. Como o microdesgaste re-
gistra as marcas no dente feitas
poucos dias antes da morte, a aná-
lise de vários indivíduos pode for-
necer a variabilidade alimentar da
espécie ao longo dos anos. Da-
dos de microdesgaste de hominí-
nios indicam que o traço marcante
da dieta de H. erectus é a variabili-
dade da textura dos alimentos con-
sumidos, sugerindo uma alta adap-
tabilidade a diferentes ambientes
(Ungar et al., 2006).
Em síntese, a segunda grande
transição da linhagem hominínia
envolve o surgimento do gênero
Homo e a aquisição de um pa-
cote adaptativo que inclui ferra-
mentas, caixa craniana expandida
e diminuição dental. Por outro
lado, essas aquisições não ocorre-
ram simultaneamente no registro
arqueológico. Ferramentas de pe-
dra surgiram primeiro, seguidas
do início da expansão do cérebro,
e, por fim, a diminuição dos den-
tes, sendo que essas três caracterís-
ticas logo ficaram associadas na es-
tratégia adaptativa dos Homo erec-
tus. A partir desse momento, es-
ses três aspectos foram gradativa-
mente evoluindo até chegar ao es-
tado atual em humanos modernos.
Terceira transição: pensamento
simbólico e suas implicações
comportamentais
A terceira transição na nossa li-
nhagem é relacionada ao surgi-
mento do Homo sapiens há cerca
de 200 mil anos. Evidências mor-
fológicas dos primeiros sapiens são
baseadas no crânio do Omo I da
Formação Kibish na Etiópia datado
de 195 mil anos (McDougall et al.,
2005) e do crânio de Herto, Etió-
pia, datado de 160 mil anos (White
et al., 2003). Fósseis de formas pre-
cursoras de nossa espécie têm sido
achadas na África, como é o caso
dos fósseis de Jebel Irhoud, Marro-
cos, datados de 315 mil anos (Hu-
blin et al., 2017). Os sapiens ana-
tomicamente modernos são carac-
terizados por apresentarem fossas
caninas, arcada supraciliar pouco
acentuada, queixo, face pouco pro-
jetada, testa alta e calota globu-
losa, abertura nasal mais estreita
e dentes molares pequenos e sim-
ples. Já o pós-crânio, em relação
a formas arcaicas viventes naquele
período, é caracterizado por qua-
dril e troncos estreitos, maior esta-
tura, antebraço e tíbia mais lon-
gos e ossos da mão mais gráceis
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(Schwartz e Tattersall, 2010). Em-
bora essa caracterização é sufici-
ente para distinguir morfológica-
mente nossa espécie, o traço defi-
nidor de humanos modernos está
relacionado ao comportamento de
nossa espécie (Shea, 2011). A mai-
oria dos pesquisadores em evolu-
ção humana assume que esse traço
comportamental distinto dos hu-
manos modernos é relacionado ao
pensamento simbólico, isto é, à ca-
pacidade de produção de redes de
símbolos, envolvendo graus eleva-
dos de imaginação e abstração.
A maior dificuldade para de-
tectar pensamento simbólico em
nossa linhagem é a natureza da
evidência arqueológica necessária
para comprovar esse traço. Nesse
aspecto, três indicadores de pen-
samento simbólico podem ser usa-
dos como evidência: adornos cor-
porais, arte pré-histórica e rituais
funerários. Em relação aos ador-
nos, aqueles mais associados ao
simbolismo são os fragmentos de
ocre e as conchas perfuradas, que
provavelmente foram usados para
pintura corporal e ornamentação,
respectivamente. Na Caverna de
Blombos, África do Sul, foi encon-
trado ocre dentro de um recipiente
feito de concha, datado em estra-
tos de 100 mil anos (Henshilwood
et al. 2011). Na mesma caverna
há conchas perfuradas para produ-
ção de adornos em estratos de 75
mil anos (Vanhaeren et al., 2013).
Essas conchas perfuradas parecem
ter tido uma distribuição por toda
a África e Oriente Médio nesse pe-
ríodo, pois elas também foram en-
contradas na Grotte des Pigeons,
Morrocos, há 82 mil anos (Bou-
zougarr et al., 2007) e em Israel há
cerca de 100 mil anos (Vanhaeren
et al., 2006). Minerais de múltiplas
cores trazidos de áreas distantes e
com marcas de queima foram en-
contrados em sítios em Israel en-
tre 100 e 135 mil anos (d’Errico et
al., 2010). Na África, a presença
de indicadores de comportamento
humano moderno podem ser recu-
ados até 164 mil anos em Pinacle
Point, África do Sul, com evidên-
cia de uso de ocre, de exploração
de ambiente costeiro e de presença
de lâminas líticas (Marean et al.,
2007).
Em relação à produção de arte,
há evidências associadas com sa-
piens tanto de pinturas rupestres
como de arte em substrato portá-
til. Em Howiesons Poort, África
do Sul, há pinturas em ovos de
avestruz com conotação estética há
60 mil anos (Texier et al., 2010).
Outro indicador de pensamento
abstrato são os desenhos geomé-
tricos, tais como aqueles grava-
dos em suporte de pedra na Ca-
verna de Blombos há 75 mil anos
(Henshilwood et al., 2009). Fica
claro por essa revisão da evidência,
que sinais de comportamento sim-
bólico apareceram na África após
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o surgimento do Homo sapiens há
cerca de 200 mil anos (McBrearty
e Brooks, 2000). Esse mesmo com-
portamento é observado com bas-
tante intensidade na Europa a par-
tir de 40 mil anos, o que é tradi-
cionalmente chamado de revolu-
ção do paleolítico superior, e está
associado à expansão dos sapiens
vindos da África por volta de 50
mil anos. Por exemplo, figuras hu-
manas femininas feitas de marfim
com seios avantajados e sem ca-
beça, chamadas de vênus e com
clara conotação simbólica, foram
achadas na Caverna de Hohle Fels,
Alemanha, e datadas em 35 mil
anos (Conard, 2009). Já as pintu-
ras de Altamira e Altexerri B na
Espanha e Chauvet na França tem
idades entre 35 e 40 mil anos, logo
na chegada dos sapiens na Europa
(Pike et al., 2012). Já na Ásia, nas
cavernas de Sulawesi, Indonésia,
pinturas de mão e de animais fo-
ram encontradas nas paredes com
datação de 40 mil anos (Aubert et
al., 2014), mostrando sinais da ex-
pansão de uma espécie com um
comportamento simbólico já esta-
belecido.
Quanto ao modo de depositar
os mortos, os sapiens são a única
espécie com claros sinais de ocor-
rência de rituais funerários. Em-
bora a evidência arqueológica seja
bastante esparsa durante o Pleis-
toceno, a partir de 40 mil anos
há diversos exemplos de enterra-
mentos de sapiens com elabora-
dos acompanhamentos funerários.
O exemplo mais emblemático é o
de Sungir, Russia, datado de 30
mil anos (Nalawade-Chavan et al.,
2014). Esse sítio inclui sepulta-
mentos adultos e de crianças com
extensivo acompanhamento fune-
rário, incluindo contas de marfim e
dentes de animais (Pettitt, 2010). A
presença universal de enterramen-
tos ritualizados em Homo sapiens
parece indicar que a partir desse
momento os indivíduos de nossa
espécie passaram a ser capazes de
criar mundos imaginados que ul-
trapassam a realidade concreta, in-
cluindo seres sobrenaturais e re-
alidades imaginadas após a morte,
como é observado extensamente na
mitologia religiosa de sociedades
tradicionais atuais.
Nas últimas décadas, o enten-
dimento do pensamento simbó-
lico na nossa linhagem tem ga-
nhado um conjunto novo de evi-
dências empíricas advindas do es-
tudo de sítios ocupados por Homo
neanderthalensis. Essa espécie, ou
subespécie como alguns pesqui-
sadores preferem classificá-la, vi-
veu na Eurasia em altas latitudes,
apresentando uma morfologia di-
ferente dos sapiens, com diver-
sas adaptações para climas frios.
Neandertais têm crânios longos e
baixos, arcada supraciliar proje-
tada, ausência de queixo, coque
nucal, face medial proeminente
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com alargamento dos sinos e da
abertura nasal, espaço retromolar,
dentes molares taurodontes e den-
tes anteriores relativamente gran-
des. O pós-crânio apresenta tórax
em forma de barril, bacia e om-
bros largos, tíbia e antebraço cur-
tos, ossos do corpo bastante robus-
tos e estatura mais baixa. Além do
que historicamente se associa ao
comportamento neandertal, ligado
a uma estratégia de vida com alta
demanda física, esse grupo tam-
bém apresenta cérebros iguais ou
maiores que os dos sapiens, e como
veremos a seguir estão associados
a comportamentos antes restritos
aos sapiens.
Materiais arqueológicos de di-
versos sítios neandertais na Europa
apresentam evidências de marcas
de cortes nas extremidades de os-
sos de corvos e aves de rapina para
a retirada de penas e garras, possi-
velmente para serem usados como
adornos corporais (Finlayson et al.,
2012; Morin e Laroulandie, 2012).
Já na Caverna de Fumane, Itália,
foi encontrado uma concha mari-
nha datada de cerca de 45 mil anos
que foi transportada por quase 100
km e banhada de ocre no seu exte-
rior, possivelmente para uso como
adorno por neandertais (Peresani
et al., 2013). Sítios de neandertais
na península ibérica apresentam
evidência de conchas marinhas
perfuradas e pintadas com pig-
mentos minerais amarelos e ver-
melhos há cerca 50 mil anos (Zi-
lhão et al., 2010). Ainda mais an-
tigo, minerais vermelhos e amare-
los em recipientes e conchas perfu-
radas e pintadas foram encontra-
dos na Cueva de los Aviones, Es-
panha, e datados de 115 a 120 mil
anos (Hoffman et al., 2018a). Além
disso, contrário ao pensamento tra-
dicional que apenas sapiens utili-
zavam instrumentos polidos feitos
de osso, um instrumento de osso
polido chamado de lissoir foi en-
contrado na França com data de 50
mil anos e foi possivelmente usado
por neandertais para tratamento
de couro (Soressi et al., 2013). No
sítio La Quina, França, foram en-
contrados três fragmentos de crâ-
nio humanos datado em cerca de
50 mil anos e usados como instru-
mentos por neandertais (Verna e
d’Errico, 2011). No que diz res-
peito ao pensamento abstrato, uma
gravação na rocha com padrões ge-
ométricos foi encontrada na Ca-
verna de Gorham, Espanha, com
mais de 40 mil anos (Rodríguez-
Vidal et al., 2014). Recentemente,
pinturas em três cavernas na Espa-
nha feitas com pigmento vermelho
foram datadas em pelo menos 64,8
mil anos, mostrando pela primeira
vez que neandertais também são
capazes desse tipo de manifesta-
ção (Hoffmann et al., 2018b). En-
terramentos dos mortos também
foram feitos por neandertais, em-
bora haja pesquisadores que ainda
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contestem essa interpretação (Gar-
gett, 1999; Sandghate et al., 2011).
Entre aqueles que defendem esses
enterramentos, o caso do esqueleto
de La Chapelle-aux-Saints, França,
é usado como evidência do enterra-
mento intencional em neandertais
(Rendu et al., 2014). De fato, há
algumas dezenas de casos de en-
terramento de neandertais, porém
é preciso destacar que essas de-
posições não apresentam o elabo-
rado acompanhamento funerário
observado em enterramentos sapi-
ens depois de 40 mil anos. Em sín-
tese, as evidências de pensamento
simbólico em neandertais cresce-
ram enormemente nas últimas dé-
cadas, a ponto de se assemelharem
e para outros até ultrapassarem as
evidências disponível para sapi-
ens. Por esse raciocínio, não é sur-
preendente que sapiens e neander-
tais tenham hibridizado e deixado
descendentes férteis, como mostra-
ram estudos de DNA (Green et al.,
2010), atestando assim que a dife-
rença entre essas duas formas foi
menor do que imaginávamos.
A evidência material do pen-
samento simbólico parece não ter
aparecido abruptamente nos sapi-
ens e nos neandertais. Embora es-
cassos, existem evidências incipi-
entes de pensamento simbólico em
espécies mais antigas de hominí-
nios. O uso de conchas de rio para
alimentação, fabricação de instru-
mentos e suporte para desenhos
geométricos abstratos foi atribuída
ao Homo erectus de Java há 500 mil
anos (Joordens et al., 2015). Ou-
tro exemplo é a figura de Berekhat
Ram, possivelmente um torso de
uma mulher feita em pedra en-
contrada em estratos de cerca de
230 mil anos em Israel (d’Errico
e Nowell, 2000). Ainda mais an-
tiga, a vênus de Tan-Tan, achada
no Marrocos em estratos de 400
mil anos, também pode ser uma
possível figura humana trabalhada
(Bednarik, 2003). Em camadas de
200 a 250 mil anos há evidência de
uso de ocre em um sítio arqueoló-
gico na Holanda, advindo de he-
matita importada de fontes a qui-
lómetros de distância (Robroecks
et al., 2012) e em um sítio arque-
ológico na Zâmbia, África, há 200
mil anos (Barham, 2002). Embora
esses objetos sejam bastante espar-
sos e não apresentem uma ligação
inquestionável com o pensamento
simbólico, é possível que a capa-
cidade em articular redes de sím-
bolos tenha aparecido no ancestral
comum de sapiens e neandertais
há mais de 500 mil anos.
A capacidade de articular redes
de símbolos de forma a criar reali-
dades abstratas tem diversas con-
sequências comportamentais e faz
parte da maneira como caracteri-
zamos os humanos modernos. Es-
sas redes de símbolos são essenci-
ais para a existência de fenômenos
como a linguagem, a arte, a reli-
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gião e a cultura. A linguagem hu-
mana, por exemplo, é entendida
por muitos como um traço crucial
para o surgimento e expansão do
Homo sapiens. As evidências fí-
sicas desse traço, no entanto, são
muito escassas. No que tange à
capacidade física de produção de
sons, neandertais e sapiens pare-
cem ser igualmente capazes, já que
ambos apresentam ossos do hioide
similares, que é o osso responsá-
vel pelo ancoramento de múscu-
los da laringe (D’Anastasio et al.,
2013). Já em uma abordagem ge-
nética, a sequência do gene FOXP2,
que é relacionado à fala em huma-
nos modernos, é similar em nean-
dertais e sapiens e até mesmo em
espécies arcaicas como os deniso-
vanos (Krause et al., 2007). Por ou-
tro lado, foi detectada uma varia-
ção em uma área reguladora desse
gene que só é encontrada em hu-
manos modernos, embora não em
todos (Maricic et al., 2013). Ainda
não há um consenso sobre o mo-
mento exato que apareceu a lin-
guagem humana moderna, e se ela
foi compartilhada com neander-
tais.
Outra implicação do pensa-
mento simbólico é o desenvolvi-
mento da cultura. Embora alguns
biólogos identifiquem cultura em
animais, tais como em chimpan-
zés, o desenvolvimento da cultura
em humanos moderno, entendida
aqui como acumulação de conhe-
cimento que é transferido social-
mente, está ligada a mecanismos
bioculturais complexos. O advento
da cultura em H. sapiens possibi-
litou a existência de uma herança
cultural independente da herança
biológica, gerando maior acúmulo
de conhecimento ambiental e so-
cial, e maior flexibilidade adap-
tativa (Richerdson e Boyd, 2005).
O momento exato que essa he-
rança cultural atingiu a configu-
ração atual ainda é assunto de
debate, mas é certo que está li-
gada ao desenvolvimento do pen-
samento simbólico na nossa linha-
gem. Outro elemento importante
para o surgimento da cultura hu-
mana moderna são mudanças na
história de vida, isto é, a quanti-
dade de energia alocada em cada
uma das fases de vida do orga-
nismo. Os traços característicos da
história de vida de humanos mo-
dernos, tais como o longo período
de crescimento e desenvolvimento
e o aumento da longevidade, pa-
recem ter atingido o padrão atual
só depois da última expansão sapi-
ens pelo globo há 50 mil anos. Esse
aspecto pode ter sido crucial para
distinguir sapiens de neandertais,
pois estes últimos ainda tinham
um desenvolvimento mais acele-
rado, o que pode ter prejudicado
a capacidade deles em transmitir
e acumular conhecimento cultural
(Da-Gloria, 2014).
As hipóteses para explicar evo-
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lutivamente o desenvolvimento do
pensamento simbólico na nossa li-
nhagem podem ser divididas em
dois grupos. O primeiro deles se
refere às hipóteses intrínsecas, pre-
conizando que mutações biológicas
afetando o cérebro de indivíduos
da nossa linhagem desencadearam
as mudanças comportamentais en-
contradas em humanos modernos.
Um exemplo dessa abordagem é
a hipótese neural defendida por
Richard Klein, propondo que por
volta de 50 mil anos uma mudança
biológica surgida ao acaso trouxe
enorme vantagem adaptativa para
uma linhagem de Homo sapiens, ge-
rando mudança comportamental e
consequente expansão para fora da
África (Klein, 2008). Essa hipó-
tese, porém, tem sido questionada
pela ausência de evidências da na-
tureza biológica dessa mudança
e pela abundância de evidências
mostrando que o pensamento sim-
bólico apareceu de fato há pelo
menos 200 mil anos. De qual-
quer forma, é bastante plausível
que mudanças biológicas que alte-
raram nossa cognição tenham feito
parte do desenvolvimento da capa-
cidade de pensar simbolicamente
na nossa linhagem. O segundo
conjunto de hipóteses é chamado
de extrínsecas, e está ligado a mu-
danças ambientais ocorridas nos
últimos 500 mil anos. Os defen-
sores dessas ideias acreditam que
o aumento da variabilidade climá-
tica exerceu uma forte pressão se-
letiva para a flexibilização compor-
tamental na nossa linhagem, re-
sultando no surgimento do pen-
samento simbólico e da herança
cultural (Scholz et al. 2007, Potts,
2012). Uma variante dessa hipó-
tese ambiental se refere à mudança
no ambiente social da nossa linha-
gem. Segundo Dunbar (2003), gru-
pos sociais maiores exerceram uma
pressão sobre a cognição humana,
resultando no aparecimento da lin-
guagem simbólica como um facili-
tador da comunicação em contexto
social. É importante enfatizar que
tanto as hipóteses intrínsecas como
as extrínsecas são complementa-
res, já que em mudanças adaptati-
vas, tanto a alteração biológica ao
acaso como a pressão seletiva am-
biental ocorrem simultaneamente.
Considerações finais
Este texto discutiu as principais
mudanças evolutivas na linhagem
hominínia, organizando essas tran-
sições em três momentos, que cul-
minaram no surgimento dos hu-
manos modernos. A primeira tran-
sição se refere ao surgimento da
bipedia e à diminuição dos cani-
nos, que ocorreram entre 7 e 2
MAA. A segunda transição consis-
tiu no surgimento das ferramen-
tas de pedra, na expansão do cé-
rebro e na diminuição dos den-
tes, que ocorreram entre 3,5 e 2
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MAA, e estão atreladas ao surgi-
mento do gênero Homo. Por fim, a
terceira transição se refere ao sur-
gimento do pensamento simbólico
há cerca de 200 mil anos e de suas
implicações comportamentais, tais
como cultura, linguagem, arte e re-
ligião. Essa sequência de even-
tos evolutivos mostra a importân-
cia de traçar a história particular
de uma linhagem para entender a
sua configuração biológica atual.
No caso humano, essa trajetória é
ainda mais relevante, pois, durante
o nosso processo de evolução, a he-
rança cultural foi se tornando mais
proeminente, chegando ao ponto
de influir ativamente no comporta-
mento e na constituição biológica
de nossa linhagem.
O delineamento dessas transi-
ções tem como objetivo fornecer
uma estrutura empírica e evolutiva
para o desenvolvimento de refle-
xões sobre a evolução biológica, o
advento da cultura e suas impli-
cações para o comportamento hu-
mano atual. Nesse ponto, faz-
se o diálogo com a obra de Paulo
Abrantes sobre a evolução cultu-
ral (Abrantes e Almeida, 2011) e
a evolução da cooperação (Abran-
tes, 2014b), ambas utilizando a te-
oria de dupla herança. Segundo
essa abordagem, a espécie humana
apresenta tanto uma herança cul-
tural como uma herança biológica,
que, apesar de possuírem mecanis-
mos independentes, tem se influ-
enciado mutuamente ao longo da
nossa evolução. Este artigo visa
complementar essa discussão, for-
necendo bases empíricas e evolu-
tivas para reflexão sobre quando
esses dois mecanismos de herança
passaram a se influenciar mutua-
mente. Tentativamente, é possível
propor que o fortalecimento da he-
rança cultural na nossa linhagem
ocorreu com o surgimento do gê-
nero Homo há cerca de 2,5 MAA,
mas só atingiu seu estágio atual
com a expansão do Homo sapiens
para fora da África há 50 mil anos.
Nesse sentido, a presença signi-
ficativa de uma herança cultural
na nossa linhagem é relativamente
recente, embora seja resultado de
um longo encadeamento de even-
tos históricos.
Por fim, outro ponto de diá-
logo deste artigo com a obra de
Paulo Abrantes é a discussão so-
bre natureza e cultura. Abran-
tes (2014c) observa que a dicoto-
mia natureza/cultura é um impor-
tante entrave para o diálogo entre
as ciências humanas e as biológi-
cas, especialmente no Brasil. Nesse
ponto, compartilho a visão de que
a separação entre biologia e cul-
tura tem uma origem na história
acadêmica das disciplinas envolvi-
das (e.g., biologia, ciências médi-
cas, ciências sociais, psicologia, fi-
losofia), e que essa separação não
representa a complexidade da evo-
lução e dos comportamentos hu-
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manos. Nesse sentido, este texto
busca contribuir para que se dis-
solva a dicotomia natureza e cul-
tura, uma vez que os humanos atu-
ais são resultado de um processo
complexo de evolução biocultural,
que foi construído evolutivamente
ao longo da nossa linhagem. Esse
texto busca sensibilizar pesquisa-
dores da área biológica para a im-
portância da herança cultural na
nossa linhagem, e sensibilizar pes-
quisadores das humanidades para
a relevância das raízes biológicas
do comportamento humano.
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